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iResumo
Modelagem da dinaˆmica de machos diplo´ides: efeitos do nu´mero
de alelos, dispersa˜o por passeio aleato´rio e estruturac¸a˜o espacial
simples
E´der Winkert
Orientador: Prof. Dr. Paulo Murilo Castro de Oliveira
Co–orientador: Prof. Dr. Luiz Roberto Ribeiro Faria Junior
Resumo da Dissertac¸a˜o de Mestrado apresentada ao Programa de Po´s-Graduac¸a˜o em F´ısica Aplicada
da Universidade Federal da Integrac¸a˜o Latino-Americana (PPGFISA-UNILA) como parte dos requisitos
necessa´rios para obtenc¸a˜o do t´ıtulo de Mestre em F´ısica.
Insetos na ordem Hymenoptera, como vespas, formigas e abelhas, exibem um
sistema haplodiplo´ide de determinac¸a˜o sexual em que as feˆmeas se originam de ovos fe-
cundados e os machos de ovos na˜o fecundados. As feˆmeas sa˜o diplo´ides e machos sa˜o
haplo´ides. No entanto, a descoberta de machos diplo´ides em situac¸a˜o de endocruzamento
na espe´cie de vespa Habrobracon juglandi levou a` formulac¸a˜o da hipo´tese de um sistema
complementar de determinac¸a˜o do sexo, conhecido como CSD. No caso usual, o sexo e´
determinado por mu´ltiplos alelos em um u´nico locus (sl-CSD), no qual os heterozigotos
se desenvolvem como feˆmeas diplo´ides, os homozigotos como machos diplo´ides e os hemi-
zigotos como machos haplo´ides. Enquanto feˆmeas e machos haplo´ides sa˜o considerados
fe´rteis, o oposto ocorre para machos diplo´ides, enta˜o a produc¸a˜o significativa de machos
diplo´ides (MD) pode levar a populac¸a˜o a um cena´rio de extinc¸a˜o chamado “vo´rtice do
macho diplo´ide”. No presente trabalho, investigamos a dinaˆmica de populac¸o˜es de um
organismo com sl-CSD sob va´rias combinac¸o˜es de treˆs paraˆmetros: habilidades de voo
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dos machos, nu´mero de alelos sexuais e concentrac¸a˜o de zonas proibidas em um terreno
representado por uma rede quadrada. Os locais desta rede foram escolhidos aleatoria-
mente como proibidos, onde os indiv´ıduos na˜o podiam passar, de modo que o terreno
era dividido em ilhas de va´rios tamanhos onde os indiv´ıduos estavam confinados. Apo´s
uma dada simulac¸a˜o, o nu´mero de MD foi medido. Os principais resultados de nossas
simulac¸o˜es sa˜o:
i. o nu´mero MD depende mais do nu´mero de passos aleato´rios no voo do macho do
que do nu´mero de alelos;
ii. a frequeˆncia de MD nos pequenos fragmentos da rede torna-se a mesma que em toda
a rede quando o limite de percolac¸a˜o e´ atingido;
iii. o nu´mero de passos aleato´rios explica a diferenc¸a entre o nu´mero de MD encontrado
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Abstract
Modelling diploid male dynamics: effects of the number of alleles,
dispersal by random walk and simple spatial structuring
E´der Winkert
Orientador: Prof. Dr. Paulo Murilo Castro de Oliveira
Co–orientador: Prof. Dr. Luiz Roberto Ribeiro Faria Junior
Abstract da Dissertac¸a˜o de Mestrado apresentada ao Programa de Po´s-Graduac¸a˜o em F´ısica Aplicada
da Universidade Federal da Integrac¸a˜o Latino-Americana(PPGFISA-UNILA) como parte dos requisitos
necessa´rios para obtenc¸a˜o do t´ıtulo de Mestre em F´ısica).
insects in the order Hymenoptera, such as wasps, ants and bees, exhibit a haplodi-
ploid system of sexual determination in which females originate from fertilized eggs and
males from unfertilized eggs. Females are diploid and males are haploid. However, the dis-
covery of diploid males in inbreeding situations in the wasp species Habrobracon juglandi
led to the formulation of the hypothesis of a complementary system of sex determination,
known as CSD. In the usual case, sex is determined by multiple alleles at a single locus
(sl-CSD), in which heterozygotes develop as diploid females, homozygotes as diploid males
and hemizygotes as haploid males. While females and haploid males are regarded to be
fertile, the opposite occurs for diploid males, so the significant production of diploid males
(MD) may lead a population to an extinction scenario called the “diploid male vortex”.
In the present work, we investigate the dynamics of populations of an organism with sl-
CSD under various combinations of three parameters: male flight skills, number of sexual
alleles and concentration of prohibited zones in a terrain represented by a square lattice.
Sites of this lattice were randomly chosen as prohibited, where individuals could not pass,
so the terrain was divided into islands of various sizes where individuals were confined.
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After a given simulation, the number of DM was measured. The main results that come
from our simulations are:
i. the MD number depends more on the number of random steps in the male flight
than on the number of alleles;
ii. the frequency of MD in the small fragments of the network becomes the same as in
the whole network when the percolation limit is reached;
iii. the number of random steps explains the difference between the number of MD
found in the largest fragment and in the small fragments of the network when the
percolation limit is reached.
Foz do Iguac¸u-Parana´
2018
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Introduc¸a˜o
A determinac¸a˜o do sexo nos insetos da ordem Hymenoptera (Himeno´pteros) de uma forma
geral ocorre primordialmente atrave´s da partenogeˆnese arreno´toca, onde as feˆmeas se originam
de ovos fecundados e os machos de ovos na˜o fecundados [1]. Este Sistema e´ conhecido como
haplodiplo´ide, onde as feˆmeas sa˜o diplo´ides e machos sa˜o haplo´ides. No entanto, na˜o e´ o processo
de fecundac¸a˜o em si que determina o sexo. A descoberta de machos diplo´ides em situac¸a˜o de
endocruzamento na espe´cie de vespa Habrobracon juglandi levou a` formulac¸a˜o da hipo´tese de
um sistema complementar de determinac¸a˜o do Sexo, conhecido como CSD [2]. No caso usual,
sl-CSD (determinac¸a˜o complementar do sexo por um u´nico locus), o sexo e´ determinado por
mu´ltiplos alelos em um u´nico locus, no qual os heterozigotos se desenvolvem como feˆmeas di-
plo´ides, os homozigotos como machos diplo´ides, enquanto os hemizigotos, indiv´ıduos haplo´ides,
sa˜o machos fe´rteis [3, 4]. Como uma caracter´ıstica biolo´gica importante, os machos diplo´ides
sa˜o considerados infe´rteis na maioria dos casos (por exemplo [5]). Evideˆncias filogene´ticas su-
gerem CSD como o mecanismo ancestral para a determinac¸a˜o do sexo em Hymenoptera, mas
as evideˆncias atuais na˜o permitem distinguir entre a polaridade dos sistemas sl-CSD e ml-CSD
(determinac¸a˜o complementar do sexo por mu´ltiplos locus) [6]. O sl-CSD e´ observado, embora
frequentemente as evideˆncias sejam indiretas, em cerca de 65 espe´cies [7].
Espera-se que os machos diplo´ides ocorram em populac¸o˜es naturais de Hymenoptera como
consequeˆncia do mecanismo de determinac¸a˜o sexual [8], principalmente sob sl-CSD [1]. A fim de
reduzir os efeitos da produc¸a˜o de macho diplo´ide (MD), algumas adaptac¸o˜es comportamentais,
incluindo dispersa˜o ativa de manchas natais, segregac¸a˜o temporal e espacial da prole masculina
e feminina ocorrem em diferentes espe´cies de Hymenoptera [7]. No entanto, machos diplo´ides
adultos facilmente sa˜o encontrados, mesmo em espe´cies sociais [3]. De acordo com [1], a produc¸a˜o
de MD e´ classificada em cinco cena´rios de acordo com a sua viabilidade e capacidade reprodutiva:
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i. MD sa˜o invia´veis ou mortos;
ii. MD na˜o se acasalam;
iii. MD na˜o transferem genes;
iv. MD geram prole triplo´ide e este´ril; ou
v. MD geram prole diplo´ide.
Ate´ o momento ha´ pouco registro de MD totalmente fe´rtil, capaz de produzir feˆmeas fe´rteis
e diplo´ides, em Cotesia glomerata [9] e Euodynerus foraminatus [10]. Assim, embora a esteri-
lidade dos MDs ser assumida como padra˜o principal [11], esses relatos recentes enfraquecem a
generalizac¸a˜o.
Em populac¸o˜es naturais, a frac¸a˜o de MD e´ geralmente baixa, em grande parte devido a` alta
variabilidade de alelos no locus sl-CSD, variando de 9 a 86 alelos [12, 11, 7]. No entanto, a
frequeˆncia de produc¸a˜o de MD na˜o depende somente do nu´mero de alelos que determina o sexo
da prole na populac¸a˜o, pois essa frequeˆncia tambe´m e´ influenciada pelo coeficiente de endogamia
[13], ou seja, a frequencia de produc¸a˜o de MD tambe´m depende da probabilidade de um indiv´ıduo
nascer com dois alelos ideˆnticos, devido o parentesco dos pais. Desta forma, os machos diplo´ides
ainda podem ser produzidos em altas frequeˆncias em populac¸o˜es de reproduc¸a˜o aleato´ria que sa˜o
empobrecidas no locus de determinac¸a˜o do sexo [14, 15, 16]. Do ponto de vista populacional,
os machos diplo´ides representam tentativas fracassadas de produc¸a˜o feminina, de modo que
os altos n´ıveis de produc¸a˜o de MD reduzem tanto o nu´mero de feˆmeas reprodutoras quanto
a produc¸a˜o reprodutiva l´ıquida, o que, por sua vez, diminui a taxa de crescimento intr´ınseco
das populac¸o˜es e pode resultar na extinc¸a˜o de pequenas populac¸o˜es isoladas [17, 18, 5, 19, 20].
Assim, como resultado do aumento da produc¸a˜o de MD em espe´cies com sl-CSD e a consequente
perda sucessiva de feˆmeas em cada gerac¸a˜o, as tendeˆncias negativas da populac¸a˜o sa˜o inevita´veis,
exacerbando ainda mais os efeitos da deriva e da estocasticidade demogra´fica e ambiental [5].
Este “vo´rtice do macho diplo´ide” pode levar a populac¸a˜o a` extinc¸a˜o [5].
Ale´m da variabilidade gene´tica, existem va´rios mecanismos para evitar a endogamia, in-
cluindo a dispersa˜o de machos rece´m-nascidos que se afastam de seus locais de nascimento [11],
ja´ que o maior risco de produzir MD esta´ em acasalamento de irma˜os [7], o que torna evidente
que a presenc¸a de MD nas populac¸o˜es e´ muito onerosa [8], prejudica o investimento sexual fe-
minino [21] e pode levar as populac¸o˜es a` extinc¸a˜o [5], de modo que se espere uma forte selec¸a˜o
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para maximizar a heterozigosidade no locus sl-CSD em Hymenoptera [22, 19]. Desta forma, este
trabalho pretende explorar um trade-off entre um nu´mero crescente de alelos e um aumento na
dispersa˜o de machos, inseridos em ambientes com diversas concentrac¸o˜es de locais impeditivos
e isoladores, como mecanismos para promover a manutenc¸a˜o da heterozigose em populac¸o˜es de
Hymenoptera sob sl-CSD.
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Objetivos
A seguir sa˜o apresentados o objetivo geral e os objetivos espec´ıficos.
Objetivo Geral
Analisar qualitativamente os resultados do modelo computacional da dinaˆmica de produc¸a˜o
de machos diplo´ides em insetos com sistema complementar de determinac¸a˜o do sexo com um
u´nico locus (sl-CSD) em func¸a˜o da dispersa˜o dos machos por passeio aleato´rio, concentrac¸a˜o de
s´ıtios proibidos na rede quadrada e variac¸a˜o do nu´mero de alelos.
Objetivos Espec´ıficos
• Elaborar o modelo computacional para a dinaˆmica estudada;
• Implementar o passeio aleato´rio e os s´ıtios proibidos na rede ao modelo computacional;
• Verificar a qualidade e fidelidade dos dados obtidos;
• Analisar a relac¸a˜o dos dados obtidos pela modelagem com a literatura.
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Cap´ıtulo 1
REFERENCIAL TEO´RICO
1.1 Sistema Haplodiplo´ide dos insetos da ordem Hy-
menoptera
A ordem Hymenoptera constitui um dos maiores grupos dentre os insetos, compreendendo
as vespas, abelhas e formigas. Seu nome e´ derivado do grego (hymen = membrana; ptera =
asas), com as espe´cies apresentando dois pares de asas onde as anteriores sa˜o maiores do que
as posteriores. Possui cerca de 115.000 espe´cies descritas e sa˜o extremamente varia´veis em
estrutura, fisiologia e comportamento [23], distribu´ıdas em 99 famı´lias taxonoˆmicas [24]. Em
relac¸a˜o a` determinac¸a˜o do sexo esses insetos apresentam um sistema haplodiplo´ide que ocorre
primordialmente atrave´s da partenogeˆnese arreno´toca, onde os machos se originam de ovos na˜o
fecundados e as feˆmeas de ovos fecundados [1]. As feˆmeas sa˜o diplo´ides, ou seja, sa˜o compostas
por dois conjuntos de cromossomos e os machos fe´rteis, por sua vez, sa˜o haplo´ides e sa˜o compostos
por um conjunto de cromossomos herdado da ma˜e (ver Figura 1.1). No entanto, na˜o e´ somente o
processo de fecundac¸a˜o em si que determina o sexo, a descoberta de machos diplo´ides em situac¸a˜o
de endocruzamento na espe´cie de vespa Habrobracon juglandi levou a` formulac¸a˜o da hipo´tese
de um sistema complementar de determinac¸a˜o do sexo, conhecido como CSD (“Complementary
Sex Determination”) [2]. Essa hipo´tese sugere que a informac¸a˜o gene´tica para a determinac¸a˜o
sexual esta´ contida em um u´nico locus multiale´lico, onde os indiv´ıduos heterozigotos para esse
locus se tornam feˆmeas e os indiv´ıduos hemizigotos ou homozigotos, machos [2]. Esses machos
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diplo´ides sa˜o majoritariamente infe´rteis. A Tabela 1.1 e a Figura 1.2 sa˜o exemplos para diferentes
quantidades de alelos no locus sexual e suas possibilidades.
Figura 1.1: Sistema Haplodiplo´ide dos insetos da ordem Hymenoptera
Recentemente uma abordagem filogene´tica verificou que o CSD parece ser o mecanismo
ancestral de determinac¸a˜o sexual em Hymenoptera [6]. Considera-se que o sl-CSD ocorre em
cerca de 65 espe´cies, muitas vezes atrave´s de evideˆncias indiretas [7]. A existeˆncia de machos
diplo´ides e outras evideˆncias emp´ıricas da presenc¸a de um locus de mu´ltiplos alelos, como sinal
prima´rio da determinac¸a˜o do sexo, ja´ foi demonstrada em va´rias espe´cies de abelhas [7].
Tabela 1.1: Sistema Haplodiplo´ide (sl-CSD)
Haplo´ide Diplo´ide Diplo´ide
a, b ou c aa, bb ou cc ab, ba, ac, ca, bc ou cb
Machos fe´rteis Machos infe´rteis Feˆmeas
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Figura 1.2: Sistema complementar de determinac¸a˜o do sexo com um u´nico locus (sl-CSD), adaptado de
[25].
Teoricamente os organismos haplodiplo´ides deveriam possuir uma menor variabilidade gene´-
tica do que os organismos diplo´ides, devido a` ra´pida eliminac¸a˜o dos alelos delete´rios e fixac¸a˜o
dos alelos vantajosos via machos [26] e ao seu menor nu´mero populacional efetivo [27]. Outra
caracter´ıstica que algumas espe´cies de abelhas possuem, que em teoria pode diminuir sua va-
riabilidade gene´tica, e´ a eussocialidade. Em espe´cies eussociais, os indiv´ıduos reprodutivos sa˜o
apenas as rainhas e os machos. Dessa maneira, por apresentarem menos indiv´ıduos reprodutivos
por a´rea, essas espe´cies possuem menor tamanho populacional efetivo do que espe´cies de abelhas
solita´rias [28]. A baixa variabilidade gene´tica e´ prejudicial a`s populac¸o˜es por estar relacionada
a` baixa capacidade adaptativa e ao aumento da sua probabilidade de extinc¸a˜o. Em abelhas, foi
descoberto que a baixa variabilidade gene´tica diminui a imunocompeteˆncia em Bombus musco-
rum [29] e aumenta a ocorreˆncia de infecc¸o˜es em Apis e Bombus [29, 30, 31, 32]. Desta forma,
esse e´ mais um processo pelo qual populac¸o˜es com baixa diversidade gene´tica podem diminuir
seu tamanho populacional e ate´ se extinguir [33].
Geralmente os fatores que levam as populac¸o˜es ou espe´cies a` extinc¸a˜o podem ser divididos
em determin´ısticos e estoca´sticos [34]. Os primeiros sa˜o aqueles associados a` ac¸a˜o humana, tais
como desmatamento, poluic¸a˜o, introduc¸a˜o de espe´cies exo´ticas, entre outros [34]. Os fatores
estoca´sticos, de acordo com [35], podem ser subdivididos em:
• Demogra´ficos: flutuac¸o˜es naturais nas taxas de natalidade, mortalidade e raza˜o sexual;
• Ambientais: variac¸a˜o temporal de chuvas, temperatura, predadores, competidores, fontes
de comida, entre outros;
• Cata´strofes: queimadas, secas, inundac¸o˜es, ciclones, invernos rigorosos, entre outros;
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• Gene´ticos: perda de variabilidade gene´tica, endogamia e acu´mulo de mutac¸o˜es delete´rias.
A` medida que o tamanho populacional e´ reduzido o efeito desses fatores aumenta [35]. Extin-
c¸o˜es ocorrem como resultado da combinac¸a˜o de todos eses fatores, que interagem formando um
vo´rtice de extinc¸a˜o [34]. Ale´m disso, os altos n´ıveis de produc¸a˜o de MD reduzem tanto o nu´mero
de feˆmeas reprodutoras como a produc¸a˜o reprodutiva l´ıquida, o que, por sua vez, reduz a taxa
de crescimento intr´ınseca das populac¸o˜es e, teoricamente, pode resultar na extinc¸a˜o de pequenas
populac¸o˜es isoladas [18, 5, 19, 20]. Desta forma, como resultado do aumento da produc¸a˜o de MD
em espe´cies com sl-CSD, a perda sucessiva de feˆmeas em cada gerac¸a˜o e o consequente aumento
das relac¸o˜es sexuais tendenciosas levam a populac¸a˜o a um cena´rio de extinc¸a˜o chamado “vo´rtice
do macho diplo´ide” [5].
1.2 Sistemas Complexos, Passeio Aleato´rio e Teoria
da Percolac¸a˜o
O estudo de sistemas complexos, nomeadamente sistemas de va´rios indiv´ıduos interagindo
de forma na˜o linear, recebeu nos u´ltimos anos um aumento nota´vel no interesse de pesquisadores
de va´rias a´reas cient´ıficas [36, 37], como f´ısica, engenharia, biologia ou cieˆncias sociais.
Ao focar em grandes sistemas que consistem em va´rias entidades vivas, e´ muito dif´ıcil
entendeˆ-los e modela´-los a partir da mera descric¸a˜o da dinaˆmica e das interac¸o˜es de algumas
entidades individuais localizadas no espac¸o e no tempo [36]. Em outras palavras, a modelagem
da dinaˆmica individual na˜o leva diretamente a uma descric¸a˜o matema´tica dos comportamentos
coletivos emergentes.
Entender o papel das interac¸o˜es na˜o lineares e´, de fato, um dos maiores desafios no estudo
de sistemas complexos, considerando-se que eles esta˜o no centro do surgimento de estados qua-
litativamente diferentes, a saber, novos estados coletivos que na˜o sa˜o combinac¸o˜es simples dos
estados das unidades individuais pertencentes ao sistema, ou seja, a dinaˆmica de cada entidade
na˜o e´ determinada pela dinaˆmica de todas as outras entidades, mas pela sua ac¸a˜o como um todo
[36].
Uma nota´vel dificuldade conceitual decorrente do tratamento do sistema vivo e´ a falta de
paradigmas fundamentais sobre as regras de equil´ıbrio e conservac¸a˜o [38, 39]. Esta falta de
paradigmas impediu va´rios modelos existentes de fenoˆmenos biolo´gicos, mesmo bem-sucedidos
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em muitos aspectos, de gerar uma teoria biolo´gica matema´tica semelhante a`s teorias histo´ricas
nascidas do encontro entre a matema´tica e as cieˆncias f´ısicas [36].
Um instrumento matema´tico que tem aplicac¸a˜o em va´rias a´reas do conhecimento e muito
utilizada em modelagem de sistemas complexos e´ o passeio aleato´rio, que descreve um caminho
atrave´s de va´rios passos sucessivos e aleato´rios. Temos como exemplo o caminho de um animal
buscando alimento, o caminho trac¸ado por uma mole´cula de um ga´s, entre outros. Fugindo do
rigor matema´tico e exemplificando o conceito temos o caso unidimensional, onde uma part´ıcula
pode se movimentar em cada passo para frente ou para tra´s em uma linha reta com uma mesma
probabilidade. No caso bidimensional, temos como exemplo uma rede quadrada composta por
(L×L) s´ıtios, a part´ıcula pode em cada passo se movimentar com a mesma probabilidade para
qualquer um dos quatro s´ıtios vizinhos [40]. As a´reas de aplicac¸a˜o do passeio aleato´rio sa˜o
muito vastas, destacando-se a F´ısica Estat´ıstica, Biologia, Ecologia, Qu´ımica e Computac¸a˜o. Os
passeios aleato´rios explicam os comportamentos observados em muitos processos dessas a´reas e
funcionam como um modelo fundamental para o registro de atividades estoca´sticas [41].
O nu´mero de fenoˆmenos naturais que motiva descreveˆ-los como modelos de passeios ale-
ato´rios e´ considera´vel. Em f´ısica por exemplo, sa˜o utilizados como modelos simplificados de
movimentos Brownianos, tais como o movimento aleato´rio de mole´culas em l´ıquidos e gases
[40]. Em ecologia, usam-se para descrever deslocamentos de animais individualmente e, conse-
quentemente, para modelar dinaˆmicas populacionais. Em gene´tica populacional, descrevem as
propriedades estat´ısticas de deriva gene´tica [42].
Na modelagem de sistemas complexos tambe´m e´ muito utilizada a Teoria da Percolac¸a˜o. O
termo percolac¸a˜o vem do latim percolatio que significa filtragem e o modelo surge do fenoˆmeno de
transporte de um fluido atrave´s de um meio poroso (por exemplo, a a´gua em um filtro de areia) e
foi formulado por Broadbent e Hammersley em [43]. Eles propuseram um modelo probabil´ıstico
de fluxo de um fluido com a aleatoriedade associada ao meio. A teoria da percolac¸a˜o surge
como um modelo alternativo aos modelos de fluxo em que a aleatoriedade estava normalmente
associada ao fluido [43]. Esses modelos podem ser representados na forma de Autoˆmatos ou
de Teoria dos Grafos [44]. Na representac¸a˜o como autoˆmatos, podemos imaginar uma rede
suficientemente grande, de modo que os efeitos de fronteiras podem ser negligenciados (rede
quadrada). Desta rede quadrada formada por (L × L) s´ıtios, temos que se uma certa frac¸a˜o
destes s´ıtios esta´ ocupada, aparecera˜o alguns aglomerados formados por esses s´ıtios ocupados.
Esses aglomerados sa˜o conhecidos por “clusters” e o estudo da formac¸a˜o destes “clusters” e´
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chamado de Teoria da Percolac¸a˜o. A Teoria da Percolac¸a˜o e´ um modelo matema´tico elaborado
para pesquisas de problemas em meios desordenados, tais como modelagem computacional para
estudo da propagac¸a˜o de fogo em florestas [44], propagac¸a˜o e difusa˜o de epidemias em uma
determinada regia˜o, entre outros.
Diferente do que ocorre com outros modelos probabil´ısticos, tais como processo de difusa˜o
ou passeio aleato´rio, e´ o meio que e´ aleato´rio e na˜o o movimento em si. Assim, ja´ que o modelo
de percolac¸a˜o surge do fenoˆmeno de transporte de um fluido atrave´s de um meio poroso, ele
se preocupa em descrever esse meio que pode ser visto como uma rede de canais aleato´rios por
onde escoa o fluido, onde podemos sintetizar esse processo supondo que na rede quadrada os
s´ıtios sa˜o os poros, os canais sa˜o os elos entre os s´ıtios e que cada canal esteja aberto ou fechado
a` passagem do fluido aleatoriamente [44, 45].
Tomando p como a probabilidade de um certo s´ıtio estar aberto (isto e´, acesso permitido),
em um modelo de Broadbend e Hammersley [43] p sera´ a mesma para todos os s´ıtios, ou seja,
a probabilidade de ocorrer a permissa˜o da passagem de um certo fluido sera´ a mesma para
qualquer local da rede (ver Figura 1.3).
Figura 1.3: Rede quadrada com (10× 10) s´ıtios e preenchidos com probabilidade p = 0, 25.
Ao passo que os s´ıtios vizinhos estejam permitidos ou abertos, estes formara˜o aglomerados
(isto e´, fara˜o parte dos aglomerados permitidos) e quando, por exemplo, os dois lados opostos
de uma rede quadrada se conectarem pelo caminho criado por esses aglomerados, dizemos que
a rede percolou [43]. O correspondente aglomerado e´ chamado de aglomerado percolante (ver
Figura 1.4).
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Figura 1.4: Rede quadrada com (10 × 10) percolada com pc = 0, 6 e com o aglomerado percolante
destacado em azul.
Em uma rede quadrada, a` medida que p aumenta os s´ıtios abertos formara˜o aglomerados,
ou seja, no processo de percolac¸a˜o, o tamanho dos aglomerados depende de p. Para p = 0 todos
os s´ıtios estara˜o fechados e para p = 1 todos estara˜o abertos [44]. No entanto, ha´ um certo valor
mı´nimo de p que resulta em um aglomerado de tamanho infinito ou da rede, denotado por pc
[44]. Esse valor de pc e´ conhecido como a probabilidade cr´ıtica no limiar de percolac¸a˜o ou limite
de percolac¸a˜o. O limite de percolac¸a˜o depende da dimensionalidade da estrutura estudada, do
seu formato bem como da simetria das part´ıculas, por exemplo em uma grande rede quadrada
temos que pc = 0, 592746 ou pc = 59, 27% [46]. A tabela 1.2 apresenta os limites de percolac¸a˜o
para diversos formatos de estruturas f´ısicas, conforme [44].
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MATERIAIS E ME´TODOS
2.1 Modelo computacional da dispersa˜o do macho
por raio de voo em uma rede sem s´ıtios proibidos
Visto que o aparecimento de machos diplo´ides infe´rteis esta´ relacionado a` endogamia, uma
estrate´gia poss´ıvel para diminuir essa ocorreˆncia, ale´m do grande nu´mero de alelos sexuais e me-
lhorar a diversidade gene´tica e´ a dispersa˜o de machos haplo´ides fe´rteis. Desta forma, uma linha
de racioc´ınio e´ que quanto maior a amplitude de voo, maior a diversidade local em alguma a´rea
pequena e menor a frequeˆncia de MD. Seguindo esse racioc´ınio, a refereˆncia [47] apresenta um
modelo computacional no qual a distribuic¸a˜o geogra´fica da populac¸a˜o e´ levada em considerac¸a˜o,
a fim de estudar a dinaˆmica populacional de um organismo sl-CSD sob va´rias combinac¸o˜es de
dois paraˆmetros: habilidades de voo do macho e o nu´mero de alelos sexuais.
O modelo [47] considera uma grande rede quadrada L × L (tomando L = 1024), com uma
feˆmea e um macho vivendo em cada s´ıtio e, desta forma, definem a populac¸a˜o em N = L2 =
1.048.576 ∼ 106, para cada sexo. Inicialmente, existem apenas machos haplo´ides, com alelos
aleato´rios. As feˆmeas tambe´m inicialmente possuem geno´tipos heterozigotos diplo´ides aleato´rios.
O nu´mero total de poss´ıveis alelos sexuais e´ denotado por A.
A dinaˆmica evolutiva comec¸a e em cada passo de tempo N feˆmeas sa˜o aleatoriamente lan-
c¸adas para reproduzir (a mesma feˆmea pode ser lanc¸ada mais de uma vez ou na˜o). Uma feˆmea
lanc¸ada decide primeiro se produz ou na˜o uma descendeˆncia haplo´ide com probabilidade de 50%,
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uma vez que foi definido que a feˆmea deveria produzir descendente haplo´ide ou diplo´ide indistin-
tamente, como resultado do modelo anal´ıtico preliminar no artigo citado. Assim, ela produz um
macho haplo´ide clonando um de seus dois alelos aleatoriamente. Caso contra´rio, com a mesma
probabilidade, uma prole diplo´ide e´ testada pelo acasalamento da feˆmea com o macho localizado
em seu mesmo s´ıtio da rede. Se esse macho e´ diplo´ide, nada acontece, a tentativa de reproduc¸a˜o
na˜o tem eˆxito, nenhuma prole e´ produzida. Caso contra´rio, se esse macho e´ haplo´ide, a feˆmea
fornece uma co´pia de um de seus dois alelos, tambe´m tomado aleatoriamente. Combinado com
uma co´pia do alelo masculino, nascem diplo´ides. No caso em que essa prole e´ heterozigoto, sera´
uma feˆmea, no caso de ser homozigoto, um macho infe´rtil.
O macho (haplo´ide ou diplo´ide) rece´m-nascido voa para outro s´ıtio aleato´rio da rede dentro
de um raio de voo R (dentro do disco correspondente, escolhendo aleatoriamente a distaˆncia para
o local do ninho e o aˆngulo de voo) e substitui o macho que vive nesse outro local. Define-se
ainda que a rede (L × L) e´ considerada com condic¸o˜es de fronteira perio´dicas, ou seja, cada
borda adjacente a` borda oposta, formando um toro. Ale´m disso, o novo paraˆmetro de controle
(R < L/2) e´ medido em unidades da distaˆncia entre locais vizinhos da rede (ou a distaˆncia
me´dia entre as feˆmeas vizinhas, um padra˜o biolo´gico).
Do modelo temos ainda que quando uma feˆmea nasce, ela se move para um dos quatro s´ıtios
vizinhos na rede, selecionado aleatoriamente e substitui a feˆmea que vive la´. Apo´s cada passo
de tempo, conta-se o nu´mero de machos diplo´ides, de acordo com a evoluc¸a˜o desse nu´mero.
Visando medir a diversidade gene´tica em pequenas regio˜es, foi definida no artigo uma nova
quantidade como se segue. Considere uma subrede (l×l) dentro de toda a rede, a pequena regia˜o
citada hospeda (l2) feˆmeas, cada uma com seu pro´prio geno´tipo. O nu´mero total de poss´ıveis
geno´tipos e´ G = A(A− 1)/2.
Sa˜o contadas quantas feˆmeas apresentam cada poss´ıvel geno´tipo na regia˜o (l × l), obtendo
G inteiros, incluindo zeros na contagem. Uma distribuic¸a˜o Zipf e´ constru´ıda ordenando esses
nu´meros em ordem decrescente (r = 0, 1, 2, · · ·G − 1). O maior nu´mero e´ C(r = 0), o segundo








mede a diversidade local. De fato, seu valor e´ zero no caso em que um u´nico geno´tipo seja
encontrado na regia˜o considerada C(r = 0) = l2, C(r = 1, 2, · · ·G − 1) = 0. Por outro lado,
Programa de Po´s-Graduac¸a˜o em F´ısica Aplicada - UNILA
Materiais e Me´todos 22
a diversidade ma´xima poss´ıvel e´ D = (G − 1)/2 quando todos os geno´tipos poss´ıveis G sa˜o
encontrados com a mesma quantidade C(r = 0, 1, 2, · · ·G− 1) = l2/G.
Destacou-se ainda que, para pequenas a´reas, as estat´ısticas podem ser melhoradas tomando
a me´dia D em va´rias regio˜es l × l. Pode-se medir D em cada uma das l × l regio˜es distintas
dentro da rede toda. Por exemplo, com L = 1024 e l = 8 existem 16.384 regio˜es diferentes l × l
para efetuar a me´dia.
Seguem os gra´ficos apresentados no artigo.
Figura 2.1: Frac¸a˜o de machos diplo´ides em estado estaciona´rio de equil´ıbrio. Ale´m de poucas dezenas de
alelos (A ≈ 20), aumentar este nu´mero ja´ grande (comparado com o nu´mero normal de alelos em outros
lo´cus na˜o sexuais) na˜o e´ mais eficiente na mitigac¸a˜o do aparecimento de machos diplo´ides. O efeito desse
incremento ja´ esta´ saturado nesse intervalo. No entanto, aumentar o raio de voos do macho ainda e´
efetivo.
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Figura 2.2: Diversidade gene´tica D (eixos verticais) em func¸a˜o do tempo, para A = 10 alelos sexuais.
Esta quantidade D diminui porque e´ iniciada em uma configurac¸a˜o aleato´ria com a ma´xima diversidade
poss´ıvel. Cada gra´fico corresponde a um subrede particular de tamanho l × l, com l = 4, 8, . . . , 512
(sequeˆncia de leitura normal). Os raios dos voos dos machos sa˜o R = 2 (curva inferior), R = 5 (meio)
e R = 10 (superior). Ao aumentar R, obteˆm-se menores perdas de diversidade ou menores taxas de
endogamia. Observe o efeito maior em pequenas regio˜es, onde a endogamia e´ maior.
Figura 2.3: Diversidade gene´tica D (eixos verticais) em func¸a˜o do tempo, para A = 20 alelos sexuais.
Figura 2.4: Diversidade gene´tica D (eixos verticais) em func¸a˜o do tempo, para A = 50 alelos sexuais.
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2.2 Modelo computacional da dispersa˜o do macho
por passeio aleato´rio em uma rede com diversas
concentrac¸o˜es de s´ıtios proibidos
No modelo citado anteriormente, a dispersa˜o do macho era dada por um raio R (dentro do
disco correspondente), por toda a rede sem restric¸a˜o, ou seja, qualquer s´ıtio, escolhido aleato-
riamente a distaˆncia para o local do ninho e o aˆngulo de voo, era permitido. Uma mudanc¸a
significativa foi implementada em nosso modelo, aqui a dinaˆmica de dispersa˜o de machos rece´m-
nascidos (haplo´ides ou diplo´ides) e´ realizada atrave´s de um passeio aleato´rio, dado um nu´mero
fixo de passos W do local de nidificac¸a˜o.
Em cada etapa da caminhada aleato´ria, um dos quatro s´ıtios vizinhos e´ escolhido. Se esse
local for proibido (veja abaixo), o macho retorna ao local anterior e outro s´ıtio vizinho e´ lanc¸ado
novamente. Todo este processo e´ executado sucessivamente enquanto o nu´mero de passos W
na˜o e´ atingido. Apo´s a conclusa˜o dos W passos, o macho rece´m-nascido substitui o macho que
habita este local final. A dinaˆmica da dispersa˜o feminina e´, a princ´ıpio, a mesma do modelo
original. Uma feˆmea rece´m-nascida ocupa um local retirado aleatoriamente dos quatro locais
vizinhos da rede e substitui a feˆmea encontrada la´. No entanto, se o s´ıtio vizinho escolhido for
um s´ıtio proibido (ver abaixo), a feˆmea rece´m-nascida e´ eliminada.
Outra diferenc¸a nota´vel aqui em relac¸a˜o ao modelo de [47] diz respeito a` implementac¸a˜o de
uma simples estruturac¸a˜o espacial na rede. Uma porcentagem dos s´ıtios proibidos C e´ definida
aleatoriamente e fixada na rede antes de uma dada simulac¸a˜o, de modo que os organismos na˜o
podem ocupa´-los durante a dinaˆmica.
Quando, por exemplo, C = 0% toda a rede e´ permitida (isto e´, a mesma situac¸a˜o que [47])
e para C = 100% todos os s´ıtios da rede sa˜o proibidos, neste caso ha´ nada a fazer.
A implementac¸a˜o de locais proibidos na rede cria a´reas isoladas, ou seja, ilhas de va´rios
tamanhos [48, 49], o que permite o estudo de diferentes graus de isolamento e endogamia, uma
vez que e´ razoa´vel supor que quanto menor a a´rea, menor o nu´mero de indiv´ıduos e, por sua
vez, maior e´ o grau de endogamia.
Apo´s cada intervalo de tempo, o nu´mero de machos diplo´ides e´ contado em toda a rede e no
fragmento maior (isto e´, a ilha continente). A partir destas duas contagens, o nu´mero de MD
na totalidade das ilhas menores tambe´m pode ser levado em considerac¸a˜o (ver Figura 2.5).
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Figura 2.5: Representac¸a˜o de uma rede quadrada (10 × 10) s´ıtios, com concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos
C = 36% (preto), ilha continente (verde) e 3 ilhas pequenas (azul, vermelha e amarela) e com condic¸o˜es
de fronteiras perio´dicas (toro).




Inicialmente, apresentamos os resultados referentes ao trade-off entre o aumento do nu´mero
de alelos e o aumento da dispersa˜o do macho, com uma simples comparac¸a˜o com os resultados
de [47]. O raio R do modelo original deve ser comparado com
√
W em nosso modelo sem s´ıtios
proibidos, pois o modelo original na˜o implementou essa varia´vel. Assim, e´ poss´ıvel perceber que
no gra´fico gerado por C = 0, obteve-se um resultado esperado e similar com [47] (Figura 3.1 ×
Figura 2.1). Ambos os gra´ficos sugerem que e´ irrelevante aumentar A apo´s um certo valor da
ordem de 30 alelos, pois a frac¸a˜o de MD na˜o diminui consideravelmente a partir desse ponto.
A observac¸a˜o de que a quantidade de MD e´ mais dependente do nu´mero de passos aleato´rios,
ou seja, a dispersa˜o dos machos, que o nu´mero de alelos e´ ainda mais evidente quando a rede
comec¸a a se fragmentar. Ao analisar os gra´ficos correspondentes a` rede completa para C = 10%,
C = 20%, C = 30% e C = 42% (Figuras 3.2(a), 3.2(b), 3.2(c) e 3.2(d), respectivamente), pode-se
perceber que a` medida que aumenta o nu´mero de s´ıtios proibidos aleato´rios na rede, o aumento
no nu´mero de alelos torna-se menos relevante. No gra´fico de C = 30%, verifica-se que a frac¸a˜o de
machos diplo´ides praticamente na˜o se altera ale´m dos valores de A da ordem de 20 alelos. Ale´m
disso, a` medida que a concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos aumenta, mais acentuado e´ o gra´fico em
relac¸a˜o ao nu´mero de passos aleato´rios e a` frac¸a˜o de MD. Em outras palavras, a` medida que a
concentrac¸a˜o de locais proibidos na rede aumenta, a frac¸a˜o de machos diplo´ides torna-se muito
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Figura 3.1: Frac¸a˜o de MD em estado estaciona´rio de equil´ıbrio sem s´ıtios proibidos (C = 0), para
diferentes nu´meros de alelos (A) e nu´mero de passos (W ) em passeio aleato´rio.
mais sens´ıvel ao nu´mero de passos W do que ao nu´mero de alelos A (ver Figuras 3.2(a) - 3.2(d)
para toda a rede e Figuras 3.3(a) - 3.3(d) para a maior ilha).
As frac¸o˜es de MD encontradas em diferentes concentrac¸o˜es de locais proibidos trazem alguns
resultados nota´veis. O primeiro e mais o´bvio resultado e´ o aumento da frac¸a˜o de MD no maior
fragmento (o continente) e a diminuic¸a˜o nos pequenos fragmentos a` medida que a concentrac¸a˜o
de s´ıtios proibidos avanc¸a (Figuras 3.4 e 3.5). A explicac¸a˜o e´ simples, enquanto a primeira
perde a´rea, a segunda ganha a´rea e/ou aumenta o nu´mero de pequenas ilhas, bem como seus
tamanhos (pedac¸os da ilha continental sa˜o destacados a` medida que C aumenta, formando novas
ilhas de tamanhos variados). Apesar disso, as frac¸o˜es de machos diplo´ides sa˜o sempre maiores
nos pequenos fragmentos do que na ilha continente. Os dados tambe´m revelam uma tendeˆncia
geral de aumento da frac¸a˜o de MD em toda a rede a` medida que ela se torna mais fragmentada
(valores mais altos de C). Para um valor de C = 0, o menor valor da frac¸a˜o de MD (para
A = 100 e W = 400, os maiores valores simulados tanto no nu´mero de alelos quanto no nu´mero
de passos) e´ pro´ximo a 0, 026, enquanto aumenta para 0, 122 para A = 10 e W = 5, o menor
valor para ambos os paraˆmetros (veja a Figura 3.1). Quando C = 42%, a frac¸a˜o de MD nos
mesmos valores de A e W aumenta para 0, 104 e 0, 212 (veja a Figura 3.2(d)). Assim, o maior
valor do MD para a configurac¸a˜o sem s´ıtios proibidos e´ pro´ximo ao valor mais baixo da frac¸a˜o
encontrada na configurac¸a˜o com C = 42%, sugerindo um aumento significativo no nu´mero de
machos diplo´ides na rede fragmentada. A figura 3.6 mostra o comportamento no conjunto de
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pequenas ilhas. O mesmo padra˜o e´ mostrado nas Figuras 3.7 - 3.9, onde a linha azul (os valores
de MD para toda a rede) aumenta consistentemente de C = 30% para C = 42%.
(a) C = 10% (b) C = 20%
(c) C = 30% (d) C = 42%
Figura 3.2: Frac¸a˜o do MD em estado estaciona´rio de equil´ıbrio em toda a rede considerando diferentes
nu´meros de alelos (A), nu´mero de passos em passeio aleato´rio (W ) e diferentes concentrac¸o˜es de s´ıtios
proibidos (C).
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(a) C = 10% (b) C = 20%
(c) C = 30% (d) C = 42%
Figura 3.3: Frac¸a˜o do MD em estado estaciona´rio de equil´ıbrio no maior fragmento considerando diferentes
nu´meros de alelos, nu´mero de passos e diferentes concentrac¸o˜es de s´ıtios proibidos.
Um terceiro padra˜o e´ que, no limite de percolac¸a˜o, a frac¸a˜o MD nas pequenas ilhas converge
para o valor em toda a rede. Se a concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos e´ baixa, existe uma dessas ilhas
muito maior que todas as outras, a ilha continente, ocupando uma frac¸a˜o finita da rede, enquanto
os pequenos fragmentos sa˜o irrelevantes. Caso contra´rio, quando C aumenta e excede o limite
de percolac¸a˜o (41% no caso atual de uma rede quadrada), as ilhas se tornam todas pequenas,
cada uma contendo uma frac¸a˜o nula de toda a rede no limite termodinaˆmico de grandes redes
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[50, 46, 51, 52] (ver Tabela 3.1). Neste cena´rio, a frac¸a˜o de machos diplo´ides nas ilhas menores
na˜o e´ mais insignificante e os valores de MD nas ilhas pequenas se tornam semelhantes aos da
rede completa. A comparac¸a˜o das Figuras 3.6 e 3.2(d), respectivamente as frac¸o˜es de MD para
os pequenos fragmentos e toda a rede com C = 42%, mostra este padra˜o. A convergeˆncia dos
valores de MD para pequenos fragmentos e toda a rede considerando va´rios valores de A e C e´
tambe´m representada nas Figuras 3.7 - 3.9.
Figura 3.4: Frac¸a˜o de MD na maior ilha considerando diferentes valores de W e C e A = 20 (valores
encontrados para 200 gerac¸o˜es).
Figura 3.5: Frac¸a˜o de MD nas pequenas ilhas considerando diferentes valores de W e C e A = 20 (valores
encontrados para 200 gerac¸o˜es).
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Mas mesmo que todas as ilhas se tornem pequenas apo´s o limite de percolac¸a˜o, a maior ilha
ainda apresenta uma frac¸a˜o menor de MD em comparac¸a˜o com os pequenos fragmentos ou toda
a rede. A diferenc¸a entre a frac¸a˜o de machos diplo´ides na maior ilha e os fragmentos pequenos /
toda a rede e´ ainda maior a` medida que os valores de A e W aumentam (Figuras 3.7 - 3.9). Para
C = 42%, as frac¸o˜es de MD no fragmento maior, na rede inteira e nos pequenos fragmentos sa˜o
respectivamente 0, 199, 0, 212 e 0, 213 com A = 10 e W = 5. Neste caso, o nu´mero de MD no
fragmento maior representa cerca de 93% do valor em toda a rede. Quando o nu´mero de alelos
e´ maior (A = 100) e os machos se dispersam muito mais (W = 400), os valores de MD caem
para 0, 063, 0, 04 e 0, 107, respectivamente. Neste u´ltimo cena´rio, a frac¸a˜o de MD no fragmento
maior representa apenas cerca de 60% do valor em toda a rede. Quando esta observac¸a˜o e´
contextualizada sob os resultados de que o aumento de W e´ muito mais relevante do que o
aumento de A, parece razoa´vel supor que esta queda diz respeito ao aumento da dispersa˜o do
macho.
Figura 3.6: Frac¸a˜o de MD em estado estaciona´rio de equil´ıbrio nas pequenas ilhas considerando diferentes
nu´meros de alelos (A) e nu´mero de passos (W ) em passeio aleato´rio e 42% de s´ıtios proibidos na rede
(C = 42%).
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Figura 3.7: Frac¸a˜o de MD para 200 gerac¸o˜es (eixo y) em func¸a˜o da concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos C
(eixo x) e A = 10. Pequenos fragmentos (vermelho, topo), rede completa (azul, meio) e grande fragmento
(inferior verde). Valores de W da esquerda para a direita: 5, 10, 20, 40, 50, 100, 200 e 400.
Figura 3.8: Frac¸a˜o de MD para 200 gerac¸o˜es (eixo y) em func¸a˜o da concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos C
(eixo x) e A = 20.
Programa de Po´s-Graduac¸a˜o em F´ısica Aplicada - UNILA
Resultados e Discussa˜o 33
Figura 3.9: Frac¸a˜o de MD para 200 gerac¸o˜es (eixo y) em func¸a˜o da concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos C
(eixo x) e A = 50.
Tabela 3.1: Nu´mero de s´ıtios permitidos em relac¸a˜o a` concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos (C)
Concentrac¸a˜o de
S´ıtios Proibidos
Nu´mero de S´ıtios Permitidos
Rede Completa Ilha Continente Pequenas Ilhas
30% 734.004 721.549 12.455
35% 681.575 647.765 33.810
36% 671.089 628.550 42.539
37% 660.603 606.242 54.361
38% 650.118 579.017 71.101
39% 639.632 539.022 100.610
40% 629.146 490.405 138.741
41% 618.660 253.287 365.373
42% 608.175 38.563 569.612
3.2 Discussa˜o
Os resultados obtidos nas simulac¸o˜es reforc¸am a maneira pela qual a dispersa˜o dos machos na
dinaˆmica populacional e´ fundamental. Essa estrate´gia parece ser essencial para evitar altos graus
de endogamia. Os dados tambe´m reforc¸am o efeito delete´rio da fragmentac¸a˜o na produc¸a˜o de
macho diplo´ide, uma vez que os valores desse paraˆmetro sa˜o sempre maiores em ilhas pequenas
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do que no fragmento maior. A detecc¸a˜o de uma mudanc¸a qualitativa na dinaˆmica do macho
diplo´ide apo´s o limite de percolac¸a˜o tambe´m e´ nota´vel. E neste cena´rio, essa dispersa˜o parece ser
de importaˆncia adicional. Afinal, a persisteˆncia da populac¸a˜o em a´reas fragmentadas depende
do potencial de dispersa˜o e manutenc¸a˜o do fluxo geˆnico entre fragmentos de habitat.
A dispersa˜o como um processo mais importante do que o investimento no nu´mero de alelos
reforc¸a os resultados anteriores de estudos de modelagem, tanto para modelos mais simples [47]
quanto mais sofisticados [19], ale´m de ser fortemente apoiada por evideˆncias emp´ıricas (por
exemplo [53, 54, 55], revisado por [11]). Ainda com relac¸a˜o ao nu´mero de alelos, a observac¸a˜o
de que a partir de 20 alelos a frac¸a˜o de MD na˜o diminui de forma mais significativa tambe´m
e´ apoiada por estudos emp´ıricos, uma vez que o nu´mero de alelos de espe´cies com sl-CSD esta´
concentrado entre 9 e 20 [11].
Entre os principais fatores responsa´veis pelo decl´ınio da biodiversidade esta˜o a fragmentac¸a˜o
e a perda de habitat [56, 57]. A fragmentac¸a˜o esta´ relacionada com uma perda significativa de
espe´cies de abelhas e vespas (por exemplo [58]), ale´m da erosa˜o massiva da diversidade gene´tica
nestes organismos (por exemplo [59, 60]). Esse processo tambe´m pode ser assumido como um
processo chave na promoc¸a˜o do aumento de MD. Mesmo em modelos teo´ricos, como sugerido
pela maior proporc¸a˜o de MD nas pequenas sub-redes de [47]. Embora a fragmentac¸a˜o seja
uma ameac¸a global, as florestas tropicais sa˜o particularmente afetadas por este processo (por
exemplo, [61]), aqui incluiu a Mata Atlaˆntica brasileira [62]. Neste u´ltimo bioma, mais de 80%
dos fragmentos sa˜o menores que 50 ha, a distaˆncia entre eles tende a ser grande e a cobertura
das reservas naturais e´ extremamente limitada [63]. Em pequenos fragmentos, mesmo espe´cies
com alta capacidade de dispersa˜o na˜o se dispersara˜o muito se na˜o conseguirem atravessar a
matriz. Consequentemente, o grau de endogamia em ilhas isoladas aumenta a` medida que o
tamanho das a´reas permitidas diminui, pois os machos na˜o esta˜o muito longe de seu local de
nascimento, colaborando com o aumento do grau de endogamia e, eventualmente, levando ao
vo´rtice masculino diplo´ide [5, 64, 65]. A erosa˜o da variabilidade gene´tica pela fragmentac¸a˜o do
habitat e´ considerada um dos principais responsa´veis pela alta produc¸a˜o de MD [66, 67].
Nossa decisa˜o de implementar um modelo onde o organismo simulado e´ totalmente incapaz
de atravessar a matriz (locais proibidos) pode parecer muito restritiva. Mas na natureza po-
demos encontrar espe´cies (por exemplo, Euglossa marianae [68]) que sa˜o realmente restritivas,
ocorrendo apenas em grandes fragmentos (maiores que cerca de 6.000 ha) e ate´ mesmo evitando
a borda dos fragmentos [68, 69]. A espe´cie Euglossa marianae esta´ provavelmente presa nas
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maiores manchas de floresta ao longo de sua distribuic¸a˜o, de modo que a dinaˆmica proposta
aqui pode ser perfeitamente aplicada a ela [68]. As populac¸o˜es das ilhas sa˜o mais suscet´ıveis
a` extinc¸a˜o do que as do continente, sejam elas ameac¸adas pela perda de habitat ou espe´cies
exo´ticas e possam ser mais sens´ıveis a fatores gene´ticos (gargalos e deriva gene´tica) que cau-
sam decl´ınio populacional devido a` perda de variac¸a˜o gene´tica e endogamia devido ao pequeno
tamanho da populac¸a˜o [64, 70, 71, 72, 73].
Ainda considerando o modelo apresentado aqui muito simples, assumindo por exemplo que
o MD e´ sempre infe´rtil e que as feˆmeas reproduzem apenas uma prole por gerac¸a˜o, a proporc¸a˜o
de MD encontrada em toda a rede / pequenos fragmentos apo´s a percolac¸a˜o e´ preocupante.
Se considerarmos as espe´cies de abelhas das orqu´ıdeas (Hymenoptera, Apidae, Euglossina), os
organismos para os quais este tipo de resultados pode ser aplicado [47], embora alguns estudos
sugiram que o nu´mero natural de machos diplo´ides e´ alto (por exemplo [74]), outros estudos
sugerem o contra´rio [21, 75]. A partir da ana´lise das espe´cies inclu´ıdas nestes diferentes estudos,
e´ poss´ıvel supor que o maior nu´mero de MD foi encontrado em espe´cies com maior restric¸a˜o
ambiental (por exemplo, a capacidade de atravessar a matriz entre os fragmentos), o que poderia
sustentar os resultados aqui apresentados.
Os resultados tambe´m apontaram para a importaˆncia da dispersa˜o masculina dentro do
fragmento maior, mesmo em uma paisagem muito fragmentada, ou seja, a rede apo´s o limite
de percolac¸a˜o. Para a maioria das espe´cies de abelhas, o potencial de dispersa˜o pode estar cor-
relacionado com a distaˆncia de forrageamento, essencialmente se as abelhas machos forrageiam
e subsequentemente acasalam quando esta˜o longe de seus ninhos [76, 77]. Ale´m disso, quando
consideramos que a capacidade de dispersa˜o pode estar relacionada com a distaˆncia sobre es-
tes organismos forrageiros, e estes u´ltimos sa˜o considerados como positivamente correlacionados
com o tamanho do corpo (por exemplo [78]), pode-se esperar uma perda mais pronunciada de
espe´cies de pequeno porte. Em uma paisagem fragmentada, entender a capacidade de voo de
abelhas silvestres de diferentes tamanhos e´ uma importante considerac¸a˜o de conservac¸a˜o [79], e
a produc¸a˜o de MD aparece como uma varia´vel importante nesse contexto.
Nossas simulac¸o˜es fornecem resultados adicionais reforc¸ando a importaˆncia da dispersa˜o
masculina e a produc¸a˜o de machos diplo´ides. Para todas as implicac¸o˜es de um nu´mero elevado
de machos diplo´ides em populac¸o˜es naturais e a posic¸a˜o chave de ambas as vespas, os princi-
pais predadores nos ecossistemas tropicais (por exemplo [80]) e abelhas, os polinizadores mais
importantes de angiospermas (por exemplo [81]), um nu´mero elevado de machos diplo´ides em
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populac¸o˜es naturais deve ser seriamente considerado para todos os poss´ıveis efeitos em cascata
na biodiversidade.
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Esta dissertac¸a˜o de mestrado assumiu como objetivo analisar os resultados qualitativamente
do modelo computacional da dinaˆmica de produc¸a˜o de machos diplo´ides em insetos com sistema
complementar de determinac¸a˜o do sexo com um u´nico locus (sl-CSD) em func¸a˜o da dispersa˜o
dos machos por passeio aleato´rio, concentrac¸a˜o de s´ıtios proibidos na rede quadrada e variac¸a˜o
do nu´mero de alelos.
Para tal, esta ana´lise apoiou-se num conjunto de varia´veis biolo´gicas e espaciais que con-
templam a dinaˆmica de produc¸a˜o de machos diplo´ides e suas consequeˆncias do ponto de vista
populacional.
Inicialmente realizou-se revisa˜o de literatura dos conceitos relevantes da biologia perante a
dinaˆmica populacional dos insetos da ordem Hymenoptera, o sistema haplodiplo´ide, endogamia,
entre outros. Em seguida estudou-se programac¸a˜o e modelagem computacional, com auxilio de
modelos similares a pesquisa.
Foram realizados va´rios testes para verificar os algoritmos em nosso modelo. Os primeiros
testes foram realizados implementando a dispersa˜o do macho por um raio, conforme apresentou
o artigo [47]. Em seguida implementamos o passeio aleato´rio e apo´s va´rios testes implementamos
os s´ıtios proibidos na rede quadrada.
Com a implementac¸a˜o das zonas proibidas na rede quadrada e do passeio aleato´rio como
dispersa˜o do macho, iniciou-se a fase de coletar os dados obtidos das simulac¸o˜es. Concluindo
essa etapa passamos a interpretar esses dados visando explorar um trade-off entre um nu´mero
crescente de alelos e um aumento na dispersa˜o de machos, inseridos em ambientes com diversas
concentrac¸o˜es de s´ıtios proibidos, como mecanismos para promover a manutenc¸a˜o da heterozigose
em populac¸o˜es de Hymenoptera sob sl-CSD. Desta forma, os principais resultados obtidos de
nossas simulac¸o˜es sa˜o:
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i. o nu´mero MD depende mais do nu´mero de passos aleato´rios no voo do macho do que do
nu´mero de alelos;
ii. a frequeˆncia de MD nos pequenos fragmentos se torna a mesma que toda a rede quando
o limite de percolac¸a˜o e´ atingido;
iii. o nu´mero de passos aleato´rios explica a diferenc¸a entre o nu´mero de MD encontrado no
fragmento maior e nos fragmentos pequenos quando o limite de percolac¸a˜o e´ atingido.
A implementac¸a˜o de s´ıtios proibidos na rede cria ilhas de diversos tamanhos (a´reas isoladas),
totalmente isoladas umas das outras, ou seja, os insetos ficam confinados, sem possibilidade de
acesso a`s outras ilhas vizinhas e, portanto, em um estudo futuro e´ interessante verificar se esses
resultados procedem para simulac¸o˜es onde e´ poss´ıvel o acesso entre ilhas.
Por fim, este estudo mostra como a modelagem e´ uma excelente ferramenta na pesquisa de
diversas a´reas do conhecimento que pela complexidade recorre a mecanismo de investigac¸a˜o em
Sistemas Complexos, apresentando resultados similares aos encontrados na literatura. Muito ha´
ainda que se percorrer no campo da investigac¸a˜o nesta a´rea, portanto este trabalho constituiu
apenas uma contribuic¸a˜o aos estudos correlatos.
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